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Body size and melanism in Vipera aspis in the Swiss Prealps and 
Central Italy and comparison with different alpine populations of 
Vipera berus. - In a contact zone of Vipera aspis and Vipera berus in the 
Swiss Bernese Prealps, V.berus is smaller than V.aspis. V.berus seems to be 
a dwarf mountainous form. The rate of melanism is higher in V.berus 
(49%) than in V.aspis (34%), probably a consequence of the difference in 
habitat use between the two species. Comparisons with other Swiss and 
Italian populations of both V.aspis and V.berus suggest that melanism is 
particulary advantageous in closed, forested areas. On the other hand, for 
both species and in all the studied populations, the rate of melanism is 
higher in females than in males, suggesting a higher advantage to be black 
for the females. In Switzerland, as well as in Italy, melanistic V.berus tend 
to be heavier and longer than cryptic ones, whereas in V.aspis the opposite 
is the case. In both species, growth rates are higher in melanistic morphs 
and we suggest that the larger body size of the cryptic V.aspis is related to 
their higher survival rate and higher mean age. 
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INTRODUCTION 


Le mélanisme chez Vipera aspis, fréquent localement et particulièrement en 


montagne, a souvent été rapporté (FATIO 1872; SAINT GIRONS & FONS 1977; ARNOLD 
& BURTON 1978, PILLET & GARD 1979; HOFER 1991; KRAMER & STEMMLER 1992) 
mais il n’a fait l’objet que de rares études (NAULLEAU 1973; MONNEY 1990). 
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Exceptionnel, voire inexistant dans la Chaîne jurassienne, il en est de même de 
manière générale, au Nord de l’aire de répartition de l’espèce. Dans plusieurs régions 
des Alpes et des Préalpes au contraire, ce caractère est fréquent et le taux de 
mélanisme au sein d’une population est souvent voisin de 50%. Dans les Préalpes 
fribourgeoises par exemple, à l'Ouest de la Suisse, NAULLEAU (1973) signale 54% de 
vipères noires (n=79) et MONNEY (1990) 58% (n=21). Il en est de même dans les 
Apennins, au centre et à l’Est de l'Italie, où le mélanisme est localement fréquent au 
sein des populations montagnardes de V.aspis (BRUNO 1990). 

La situation est bien différente pour V.berus. Le mélanisme chez cette espèce 
n’est pas rare dans le Jura et au Nord de son aire de répartion, ainsi qu’en montagne. 
Les hypothèses tentant d'expliquer le rôle écologique du mélanisme chez V.berus et 
sa maintenance au sein d’une population sont nombreuses, mais bien des questions 
restent encore ouvertes (ANDREN & NILSON 1981; FORSMAN & AS 1987; MADSEN & 
STILLE 1988; LUISELLI 1992, 1993; CAPULA & LUISELLI 1994; LUISELLI et al. 1994; 
MOonney et al. 1995). Afin de mieux cerner les facteurs impliqués dans ce polymor- 
phisme, et comme le suggère LUISELLI (1993), il nous a semblé judicieux de comparer 
la situation chez deux espéces proches philogénétiquement et vivant dans une méme 
station. Occupant la méme niche écologique (SAINT GIRONS 1975), ces deux serpents 
présentent-ils des caractéristiques morphologiques communes liées au mélanisme ? 
Retrouve-t-on les mémes tendances dans d’autres populations ? Cet article est la 
premiere contribution détaillée qui tente de répondre à ces questions. D’autres publi- 
cations par les mêmes auteurs aborderont le problème par le biais d’un modèle 
théorique. 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 


Nous comparons la taille et le mélanisme des vipères aspics provenant essen- 
tiellement de trois régions différentes: deux stations préalpines situées à l'Ouest de la 
Suisse, Oberland bernois et les Préalpes fribourgeoises, et une station d'Italie cen- 
trale (Abruzzes). En ce qui concerne la vipère péliade, les données proviennent de la 
station de l’Oberland bernois qui abrite les deux espèces ainsi que d’autres stations 
alpines (MONKEY et al. 1995). Les données climatiques sont tirées, pour les stations 
suisses, de l’Atlas hydrologique de la Suisse (Kirchhofer et Sevruk, 1992) et de 
l’Atlas de la Suisse (Imhof, 1965). 


1. STATION DE L’OBERLAND BERNOIS 


L'essentiel de nos données a été récolté sur une surface d’environ 40 ha située 
à une altitude s’échelonnant de 1400 à 1600 m, dans l’étage subalpin inférieur. Cette 
surface correspond à une zone de contact relativement étroite entre V.aspis et V.berus 
qui fréquentent les mêmes types d'habitat mais dans des proportions différentes et 
sans véritable cohabitation. Il s’agit d’un versant exposé au Sud-Est, comprenant deux 
cônes de déjection torrentiels colonisés par une mosaïque d’associations végétales, des 
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paturages et des prairies humides parsemés localement de murgiers, et une forét 
d’épicéas. Une troisième espèce de serpent vit dans cette station; il s’agit de Coronella 
austriaca. La température annuelle moyenne est inférieure à 5°C et la hauteur annuelle 
moyenne des précipitations est supérieure à 1600 mm. 

De 1987 à 1993, nous avons marqué individuellement les vipères par coupe 
d’écailles sous-caudales (BLANCHARD & FINSTER 1933). Les serpents ont été pesés à 
l’aide d’un dynamomètre de type “PESOLA”. Pour mesurer leur longueur totale (LT) 
et leur longueur museau-cloaque (LC), une fourchette modifiée (pointe médiane 
coupée à sa base et remplacée par de la mousse) a été utilisée pour maintenir la tête de 
la vipère plaquée au sol. Toutes ces manipulations ont été faites sur le terrain, le 
serpent étant immédiatement relâché après ces mesures. Seule la taille des femelles 
reproductrices et des mâles adultes est considérée. La longueur totale minimale de ces 
derniers est celle des plus petits mâles observés en activité sexuelle, soit 40 cm pour 
V.berus et 45 cm pour V.aspis. Le poids des vipères n’est relevé que si nous n’obser- 
vons aucune trace d’activité trophique récente, soit essentiellement en fin de gestation 
pour les femelles et au début des périodes d’accouplement pour les mâles. Si nous 
n'avons considéré que les femelles reproductrices, c’est que le cycle sexuel des 
femelles des deux espèces est pluriannuel, au plus triennal pour V.aspis et au plus 
biennal pour V.berus (MONNEY 1995); de ce fait, les variations pondérales annuelles 
chez ces vipères sont importantes et difficilement comparables. La récolte de nos 
données s’échelonnant sur une période de 7 années, un même individu peut être 
comptabilisé plusieurs fois, mais au plus une seule fois par année. L’état sexuel des 
femelles a été déterminé par palpation des follicules ovariens ou des embryons. Les 
cycles annuels d’activité de ces deux espèces, leur régime alimentaire ainsi que les 
données sur le mélanisme de V.berus ont fait l’objet d’autres publications (MONNEY 
1993, 1995; MONNEY et al. 1995). 


2. STATION DES PRÉALPES FRIBOURGEOISES 


Cette station est située à une altitude moyenne de 900 m et a été prospectée 
intensivement en 1986 (MONNEY 1990, 1992). Elle est située dans l’étage montagnard 
inférieur dominé par le hêtre (Carici- et Cardamino-Fagetum) et comprend, outre la 
forêt, des pâturages parsemés de murgiers et de murs de pierres sèches, et de 
nombreuses haies buissonnantes. En plus de la vipère aspic, dont les femelles se 
reproduisent en moyenne tous les deux ans, on y trouve la coronelle lisse (Coronella 
austriaca) et la couleuvre à collier (Natrix natrix). La température annuelle moyenne 
est d’environ 8°C et la hauteur annuelle moyenne des précipitations est d’environ 
1500 mm. Les données ont été récoltées de la même manière que dans l’Oberland 
bernois. 


3. STATION DE L'ITALIE CENTRALE 


En 1993 et 1994, une troisième série de données concernant une population 
mélanique de V.aspis a été récoltée suivant les mêmes méthodes en Italie centrale, à 
une altitude de 800 m (Val Sagittario, Abruzzes). Le cycle sexuel des femelles est en 
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moyenne biennal. Pour cette station, le poids des femelles non reproductrices a 
également été considéré. Ces vipéres vivent en sympatrie avec quatre autres espéces 
de serpents. Il s’agit de Coronella austriaca, de Natrix natrix, d Elaphe longissima et 
de Coluber viridiflavus, cette dernière étant fréquemment mélanique. La végétation 
appartient a la ceinture samnitique de la région méditerranéenne (forét de feuillus 
dominée par le hétre). La température annuelle moyenne est d’environ 10°C et la 
hauteur annuelle moyenne des précipitations est d’environ 1150 mm. Les vipères sont 
abondantes en bordure de la forét mixte, et notamment a proximité des vieux murs de 
pierres et des murgiers. 

Les longueurs et poids moyens des vipères sont comparés à l’aide du test t de 
Student. Le test du X2 est utilisé pour comparer les taux de mélanisme. Les droites de 
régression sont comparées selon la méthode de HALD (1967). 


RÉSULTATS 


1. COMPARAISON INTERSPÉCIFIQUE 


Dans la station de l’Oberland bernois occupée par les deux espèces de vipères, 
les adultes de V.aspis, mâles et femelles, sont significativement plus longs (LT et LC) 
et plus lourds que les adultes de V.berus (poids des mâles: d.f.=217, t=8.283; poids 
des femelles: d.f.=136, t=4.054; LT mâles: d.f.=237, t=13.250; LT femelles: d.f.=136, 
t=6.436, p<0.0001 dans tous les cas). La différence est particulièrement marquée chez 
les mâles. Les aspics mesurent environ 10 cm de plus et pèsent en moyenne 25 g de 
plus (Tab. 1 et Fig. 1). La comparaison des droites de régression du logarithme de la 
longueur du corps par le logarithme du poids montre que les mâles péliades sont 
significativement plus trapus que les mâles aspics (Fig. 2). Les variances résiduelles 
des deux droites ne sont pas significativement différentes (p=0.130), leurs pentes 
valent 2.55 et 3.02 et sont significativement différente, p=0.018) (Fig. 2). Il n’y a par 
contre pas de différence significative entre les femelles des deux espèces. 

Le pourcentage de vipères noires est significativement plus grand chez V.berus 
(49%, n=74) que chez V.aspis (34%, п-173) (X2=4.632, d.f.=1, p=0.031). Dans les 
stations fribourgeoise et italienne au contraire, les taux de mélanisme chez V.aspis, 
resp. 58% (n=36) et 56% (n=64) ne sont pas statistiquement différents de celui 
observé chez V.berus dans l’Oberland (d.f.=1, X2=0.910 et 0.795, p=0.340 et 0.372 
resp.), alors qu'ils diffèrent significativement de celui de V.aspis de l’Oberland 
(d.f.=1, X2=7.405 et 9.540, p=0.006 et 0.002 resp.) 


2. COMPARAISON INTRASPECIFIQUE 


a. Vipera aspis 

Dans l’Oberland bernois, la longueur totale des mâles et des femelles n’est pas 
significativement différente (t=-0.332, d.f.=260, p=0.740) (Tab. 1). La longueur du 
corps et le poids des femelles sont significativement supérieurs à ceux des mâles (t=- 


85 


2 


TAILLE ЕТ MELANISME CHEZ VIPERA ASPIS 


0801-0765 
0718-07 ТЕ 


07661-0<9 
0771-0756 


0051-17 
O'SET-O'SE 


O'ELI-O'SS 
07061-056 


ING ON 


SES OC 
cre LI 


che CI 
6cr Tt 


67961 
ВРС СЇ 


LEGICE 
ECG 1С 


TT LT 
ESL'TT 


6869С 
856 EC 


244} 894  auu940N 


«ce 16 
жс 6L 
ж//С6 
жС9ғ 


жС58 
*S ӨР 


жГ?6 
ж97701 
COL 
OSL 
xS TOI 
x8 SL 


(3) sproq 


SC 
22 


(45 
Ге 


15 
c9 


N 


616-877 
ӘЕС-б ОЕ 
8<?-7с 
ОРЕ 
95-6 66 
9/%7:6 << 


CLS-6 PV 
СОЗСО 
L'6S-T'OY 
ÿ 09-6 8€ 
€ T9-£'Oÿ 
t 09-6 8€ 


LO6T 
COLE 
aE 
ЕЕЕ 
COTE 
ESE 


DIE 
STO Y 


ISLY 
CE6V 


сор? 
1887 


CLV 
097 
*9 OV 
x8 8E 


«9 OV 
ж//66 


96t 
TIS 
ғо? 
Св? 
«9706 
ж//87 


EC 
9с 


БЕ 
ПЕ 


6? 
v9 


EE 
6t 


Eg 
РОТ 


TÌ 
ESI 


XPIN-UIN 24411894 әшәЛор N 


(шо) sd109 manguoT 


“(<0%0>4) jUOWOANROTTUSIS 


0786-0777 
16-0 РӮ 


СЕБТО ТЕ 
0755-0707 
0786-07 
075<-00ғ 


0759-0706 
070/-0757 
00/-09ғ 
014-667 
070/-057 
017-657 


“xP UIA 


Mag 
т? Г/С 


L89'£ 
LEQ 


16S 
SEL'E 


LEO 

TES 
59% 
ср//6 


168%? 
00/76 


656 
LES 
TLS 
225 
075 
895 


SC 
9С 


22 
TE 


ШЕ 
v9 


БЕ 
ps 


69 


ОП 


L8 
SLI 


әақу eog auu940N N 


(шо) әүезој INaNsUO'T 


‘OU “Wo. 
‘uou ‘Wy 


Тәш SIEN 


‘ULIOU SAVN 


SO[[OUO 
SIN 


Sn19Q"A 
‘QUI wy 
шои әң 


PU SEM 


‘ULIOU SOIN 


ѕәррәшәң 
SƏN 


{sidst A 


шәләрір mb smaa әр sojdnos say yuənbıpur вәпоһә 691 ‘stousoq ривроао,| suep 87124 vuadiA зә sidsp viadiA әр spiod јә sınənguoq 


[| ПУЗ18ЯУ1, 


86 JEAN-CLAUDE MONNEY, LUCA LUISELLI & MASSIMO CAPULA 


140 
120 


100 


Poids (g) 


80 


60 
40 
20 
V.aspis, M V.aspis, F V.berus, М  V.berus, F 
HIGA 


Moyennes et écarts types du poids des vipères aspics et péliades dans une même station de 

l’Oberland bernois. Mâles (М) et femelles (F) de V.aspis sont significativement plus lourds que 

V.berus. On remarque d'autre part que les péliades mélaniques sont plus lourdes que les 
normales et que c’est l’inverse chez V.aspis femelle. 


2.893, d.f.=247, p=0.0042; t=-8.020, d.f.=241, p<0.0001 resp.). Les femelles “nor- 
males” sont en moyenne significativement plus lourdes que les mélaniques, resp. 
107.6 g et 94.1 g (t=-2.385, d.f.=85, p=0.0193). Leurs longueurs moyennes ne sont 
par contre pas significativement différentes (pour LT et LC, t=1.6821, d.f.=85, 
p=0.0961; t=1.654, d.f.=80, p=0.1020). Chez les mâles, les longueurs et poids moyens 
ne diffèrent pas entre les deux phénotypes. Par contre, la comparaison des droites de 
régression (logarithme du poids par logarithme de la longueur du corps) montre que 
les mâles normaux sont plus lourds, pour une longueur donnée, que les mélaniques, la 
distance entre les deux droites étant significativement différente de 0 (p=0.004). Elle 
mesure sur Y (X fixe) 0.0561 (Fig.3). Le taux de mélanisme des mâles (n=79) et des 
femelles (n=94), respectivement 30 et 37%, n’est pas sigificativement différent 
(X2=0.897, d.f.=1, p=0.343). 

La taille respective de V.aspis des Préalpes fribourgeoises et de Капе centrale 
ne diffère pas, pour les mâles et les femelles, de façon significative (pour LT: t=- 
1.491, d.f.=46, p=0.142 et t=1.499, d.f.=49, p=0.140 resp.) (Tab. 2). Ces vipères, 
mâles et femelles, sont par contre significativement plus grandes que celles de 
lOberland (pour LT de la station fribourgeoise: t=-3.566, d.f.=184, р=0.0005 et t=- 
2.643, d.f.=109, p=0.0094 resp. et pour LT de la station italienne: t=-2.184, d.f.=210, 
p= 0.0301 et t=-5.030, d.f.=112, p<0.0001 resp.) (Fig. 4). Dans ces deux stations, le 
taux de mélanisme ne diffère pas non plus de façon significative entre mâles et 
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+ М V.aspis 
А WM V.berus 


Log Poids 


S Sel 3.8 3.9 - 4.1 4.2 4.3 
Log Longueur totale 


Log Poids = -7.674 + 2.967 * Log Longueur totale; R42 = .829 (М V.aspis) 
Log Poids = -6.206 + 2.626 * Log Longueur totale; R42 = .801 (М V.berus) 


FIG. 2 


Droites de régression du logarithme de la longueur en fonction du logarithme du poids de 
Vipera aspis Male (M) et de V.berus Male. Les pentes des deux droites sont significativement 
différentes (p=0.018). 


emelec 10-0087 а= р=0:768 et X2=0.855, «=. p=0.355 resp) "Rest 
cependant intéressant de constater que pour les trois populations, on observe la méme 
tendance, soit un taux de mélanisme chez les femelles supérieur a celui des males, 
resp. 37 et 30% dans l’Oberland, 60 et 54% dans les préalpes fribourgeoises, et 63 et 
51% dans les Abruzzes. Cette méme tendance générale avait déja été relevée chez 
V.berus dans les Alpes et dans une station de plaine (Monney et al., 1995). 

Comme dans l’Oberland, la longueur totale des femelles dans les Abruzzes et 
les Préalpes fribourgeoises ne diffère pas significativement de celle des mâles 
(t=1.912, d.f.=62, p=0.0604 et t=-1.268, d.f.=33, p=0.2138, resp.). Il en est de même 
pour le poids, les femelles étant significativement plus lourdes que les mâles (t=3.934, 
d.f.=62, p=0.0002) et t=2.417, d.f.=33, p=0.0213 resp.). 
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О M aspis norm. 


Ш Maspis mél. 


Log Poids 


3.6 3.8 4 4.2 
Log Longueur corps 


Log Poids = -7.051 + 2.928 * Log Longueur corps; R^2 = .883 (M aspis norm.) 
Log Poids = -8.386 + 3.258 * Log Longueur corps; R^2 = .848 (М aspis mél.) 


Fic. 3 


Droites de régression du logarithme de la longueur en fonction du logarithme du poids des 
mâles (M) mélaniques (mél.) et des mâles normaux (norm.) chez Vipera aspis de Oberland 
bernois. La distance entre les deux droites est significativement différente de 0 (р=0.004). 


La comparaison des longueurs et des poids moyens entre les deux phénotypes 
mélanique et normal met en évidence la méme tendance dans les Abruzzes que dans 
l’Oberland. Les femelles normales ont une longueur moyenne identique à celle des 
mélaniques, resp. 62.52 cm (n=10) et 62.68 cm, (n=17) (t=0.074, d.f.=25, p=0.941) et 
tendent à être plus lourdes que celles-ci (resp. 143.70g et 132.41g), la différence 
n'étant cependant pas significative (t=-0.853, d.f.=25, p=0.402). Les longueurs et 
poids moyens des mâles ne diffèrent pas significativement entre les deux phénotypes. 
Par contre, la comparaison des droites de régression (logarithme du poids par loga- 
rithme de la longueur du corps) montre que, comme dans l’Oberland bernois, les mâles 
normaux sont plus lourds, pour une longueur donnée, que les mélaniques (Fig. 5). La 
distance entre les droites est significativement différente de 0 (p=0.025) et mesure sur 
Y (X fixe) 0.0561. Les variances résiduelles des deux droites ne sont pas 
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TABLEAU 2 


Longueurs et poids de Vipera aspis en Italie centrale (Abruzzes) et dans les Préalpes fribour- 
geoises. Les étoiles indiquent les couples de valeurs qui diffèrent significativement (р<0.05). 


Longueur totale (cm) Poids (g) 
М Moyenne Ecart type Міп.-Мах. N Moyenne Ecart type Міп.-Мах. 
V.aspis 
Abruzzes 
Males 37 59.2 7.913 48.3-74.2 a7 102.2* 35.643 53.0-189.0 


Femelles 27 62.6 5.414 53.2-72.1 21 136.6* 33.049 92.0-197.0 


Males norm. 18 60.4 8.364 48.3-73.3 18 11522 43.521 53.0-189.0 
Males mél. 19 58.2 7.524 502-742 19 1 24.442 54.0-142.0 


Fem. norm. 10 0252 6091 532-721 10 143.7 33.308 96.0-197.0 
Fem. mél. 17 927: Э212 539-7211 17 132.4 32.894 92.0-189.0 


V.aspis 
Préalpes frib. 


Males 11 09300795 48.8-73.0 11 122.2* 36.499 65.0-168.0 
Femelles 24 602 6.086 49.0-70.0 8 167.9* 21.184 140.0-192.0 


Males norm. 5 61.1 9.619 48.8-73.0 5 118.7 46.154 65.0-168.0 
Males mél. 6 69-200 6524 530720 6 125.1 30.616 76.0-160.0 


Fem. norm. 9 60.9 5.742 51.0-68.0 2 166.0 140.0-192.0 
Fèm, mél. 15 59.7 6.439 49.0-70.0 6 168.6 18.864 140.0-184.0 


significativement différentes (p=0.024), de même que leurs pentes qui valent 2.43 et 
1.89 (p=0.107). Nous obtenons les mêmes résultats pour les femelles, relevant l’avan- 
tage pondéral, pour une longueur donnée, des femelles normales (Fig.6) (Distance 
entre les deux droites significativement différente de 0 (p=0.023) et mesurant sur Y 
(X fixe) 0.0961, pentes non différentes et valant 2.362 et 2.628 ( p=0.561), variance 
résiduelle non significativement différente (p=0.028) ). 

En ce qui concerne la station fribourgeoise, le petit nombre de male ne permet 
pas de comparaison statistique entre les phénotypes et il n’y a pas de différence 
significative de longueur au sein des femelles. 


b. Vipera berus 


Les données concernant cette espèce sont présentées de façon plus détaillée 
dans une autre publication (MONNEY et al. 1995) et nous ne ferons que les rappeler 
brièvement pour la comparaison avec V.aspis vivant dans cette même station de 
l’Oberland bernois. Les femelles de V.berus sont significativement plus longues et 
plus lourdes que les mâles (t=-7.708, d.f.=113; t=-11.858; d.f.=112 resp., р<0.0001), 
la différence étant beaucoup plus marquée que chez V.aspis. Contrairement à ce que 


90 JEAN-CLAUDE MONNEY, LUCA LUISELLI & MASSIMO CAPULA 


A Mâles aspics 


© Femelles aspics 


Longueur totale (cm) 


Oberland italie P.frib. 


FIG. 4 


Moyennes et écarts types de la longueur des vipères aspics mâles et femelles dans l’Oberland 

bernois, dans les Abruzzes (Italie centrale) et dans les Préalpes fribourgeoises. Les vipères 

aspics de l’Oberland, mâles et femelles, sont significativement plus petites que dans les deux 
autres stations. 


l’on observe chez V.aspis, ce ne sont pas les femelles normales mais les mélaniques 
qui sont significativement plus lourdes (t=-2.209, d.f.=49, p=0.032). Comme pour les 
femelles de V.aspis, il n’y a pas de différence de longueur entre les deux phénotypes 
(pour LC, t=-1.353, d.f.=47, p=0.1826; pour LT, t=-1.739, d.f.=49, p=0.0884). En ce 
qui concerne les males, la situation est également différente entre les deux espéces. 
S'il n’y a pas de différence significative de poids moyen et de longueur moyenne chez 
V.aspis, les males mélaniques de V.berus sont quant a eux significativement plus 
longs et plus lourds que les normaux (pour LC: t=-2.185, d.f.=62, p=0.0327; pour LT, 
t=-2.216, d.f.=62, p=0.0304; pour PDS: t=-2.159, d.f.=61, p=0.0348). Les droites de 
régression entre les phénotypes (logarithme du poids par logarithme de la longueur du 
corps) ne sont par contre pas significativement différentes, que ce soit leurs pentes 
(p=0.608) ou la distance entre les droites (p=0.593). 

Comme pour V.aspis, le taux de mélanisme des mâles (N=27) et des femelles 
(n=47), respectivement 44 et 51%, n’est pas sigificativement différent (X2=0.301, 
d.f.=1, р=0.5834). 
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Log Poids 


3.8 3.9 4 4.1 4.2 4.3 4.4 
Log Longueur totale 


Log Poids = -3.208 + 1.897 * Log Longueur totale; R42 = .87 (mél.) 
Log Poids = -5.286 + 2.432 * Log Longueur totale; R^2 = .841 (norm.) 


Fic. 5 


Droites de régression du logarithme de la longueur en fonction du logarithme du poids des 
males mélaniques (mél.) et des males normaux (norm.) chez Vipera aspis des Abruzzes (Italie 
centrale). La distance entre les deux droites est significativement différente de 0 (p=0.025). 


3. LE MELANISME CHEZ LES JEUNES VIPERES ET CHEZ LES ADULTES 


A la naissance et dans toutes les stations étudiées, les vipéreaux des deux 
espèces sont tous normalement colorés, ce qui confirme les observations d’autres 
auteurs (NAULLEAU 1972, 1973, 1979; MONNEY 1990). Chez V.berus, il est souvent 
possible de différencier les nouveau-nés qui deviendront noirs a leur couleur de fond 
légèrement plus foncée que celle des autres, ce qui n’est pas le cas chez V.aspis. Chez 
les deux espéces, le mélanisme apparait progressivement au cours de la croissance, 
par assombrissement de la couleur de fond des téguments. Durant leur première 
année, nous avons observé, dans l’Oberland bernois, 8 jeunes vipères aspics méla- 
niques qui mesuraient entre 23 et 29 cm (moyenne=25.9 cm). Toutes étaient trés 
foncées. Le dessin dorsal était encore visible et les yeux ainsi que les écailles labiales 
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Log Poids 


4 | 4.1 4.2 4.3 


Log Longueur totale 


Log Poids = -4.818 + 2.363 * Log Longueur totale; R42 = .942 (norm.) 
Log Poids = -6.008 + 2.628 * Log Longueur totale; R^2 = .798 (mel.) 


FIG. 6 


Droites de régression du logarithme de la longueur en fonction du logarithme du poids des 
femelles mélaniques (mél.) et des femelles normales (norm.) chez Vipera aspis des Abruzzes 
(Italie centrale). La distance entre les deux droites est significativement différente de 0 (p=0.023). 


étaient clairs. S’il est progressif, on peut relever cependant que l’assombrissement est 
très marqué immédiatement après la mue. Une femelle de 29 cm par exemple 
paraissait encore relativement claire le 19 juillet 1991. Suite à sa mue le 4 septembre 
de la même année, elle devint presque entièrement noire mis à part ses yeux et ses 
écailles labiales. Au cours de leur deuxième année, les vipères aspics deviennent 
totalement noires, y compris les écailles labiales et l'iris de l’oeil. Certains individus, 
essentiellement des femelles, demeurent rougeâtres, coloration pouvant persister 
jusqu’à l’âge adulte. Ce type de mélanisme est fréquent dans les Préalpes fribour- 
geoises. Six jeunes vipères aspics de l’Oberland bernois, complètement noires, dans 
leur deuxième année, mesuraient entre 29.5 et 35.5 cm (moyenne= 32.3 cm). 

Si le mélanisme semble légèrement plus accentué et se manifeste un peu plus 
rapidement chez les mâles que chez les femelles de vipères aspics, la différence est 
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encore plus nette chez la vipère péliade. Nous avons observé un mâle d’une année 
exactement, complètement noir à Гехсерпоп de l’iris brun de ses yeux, mesurant 21 
cm. Trois jeunes femelles mélaniques dans leur deuxième année, mesurant respec- 
tivement 22, 23 et 27 cm, ainsi que deux autres dans leur troisième année, mesurant 
30 et 33.5 cm, présentaient toutes une robe encore brun-foncée. Certaines femelles 
mélaniques passent par un stade concolor brun-rouge cuivré lorsqu'elles mesurent 
entre 40 et 45 cm. Cette coloration particulière a déjà été décrite par PIELOWSKI (1962) 
et SCHIEMENZ (1987) et correspond probablement, dans certaine région, au terme 
populaire de “vipère cuivrée”, “Kupferotter” en allemand. 

Chez les vipères adultes, les différences interspécifiques liées au mélanisme 
sont évidentes dans les stations suisses étudiées. La plus remarquable est la couleur de 
liris qui est, à de rares exceptions près, complètement noire chez V.aspis. Dans 
Oberland bernois, moins d’un pourcent des vipères aspics noires avait l'iris 
rougeâtre ou blanchâtre. Au contraire, l'iris de l’oeil de V.berus est toujours bien 
orangé chez les femelles et brun-foncé rougeâtre chez les mâles. Chez la plupart des 
femelles de cette espèce, les écailles labiales sont blanches ou jaunatres, et le corps est 
parsemé de minuscules taches claires, souvent jaunatres. Ces deux derniéres carac- 
téristiques sont tout à fait exceptionnelles chez les mâles de V.berus et nous ne les 
avons observées qu’à une seule reprise chez une femelle de V.aspis. 

Dans les Abruzzes, les vipères aspics mélaniques, mâles et femelles, ont l'iris 
bien rougeatre et souvent les écailles labiales claires, comme les femelles de V.berus 
dans l’Oberland. 


DISCUSSION 


La comparaison de la taille des vipères adultes entre notre station de 
l’Oberland bernois et une autre zone de contact, mais de plaine celle-là, en Loire- 
Atlantique (SAINT GIRONS & NAULLEAU 1981), est intéressante. En effet, s’il n’y a pas 
de différence significative de longueur et de poids pour V.aspis, V.berus est signifi- 
cativement plus petite dans notre station. Les dimensions que nous observons chez 
cette espèce correspondent à celles mentionnées par NEUMEYER (1984) dans les 
Grisons. Il semble s’agir d’une forme naine de montagne (MONNEY et al. 1995), 
beaucoup plus petite que les formes nordiques. Il est curieux de constater que dans les 
Alpes orientales italiennes, à une altitude de 1100 mètres, les vipères péliades sont 
également beaucoup plus grandes, les mâles excédant très rarement 63 cm et les 
femelles 72 cm (CAPULA et al. 1992; MONKEY et al. 1995). Il s’agit là de tailles plutôt 
exceptionelles, les péliades mâles des Alpes carniques mesurant pour la plupart entre 
50 et 55 cm, les femelles entre 55 et 62 cm. Dans l’Oberland, les longueurs maxi- 
males que nous avons enregistrées sont respectivement 55 et 58 cm pour les mâles et 
les femelles. La plus petite taille des vipères aspics de l’Oberland bernois, comparée à 
celle de l'Italie centrale et des Préalpes fribourgeoises, est peut-être due aux con- 
ditions climatiques moins favorables de cette région, et notamment à l’enneigement 
qui est beaucoup plus important. La durée de la période active s’en trouve raccourcie, 
et par là même la croissance des vipères est ralentie. Le type de végétation reflète 
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parfaitement les différences de climat, les foréts de hétres de nos stations des 
Abruzzes et des Préalpes fribourgoises contrastant avec les foréts d’épicéas de 
l’Oberland bernois. Il se pourrait également que des facteurs alimentaires jouent un 
rôle. Dans notre station des Préalpes fribourgeoises par exemple, le lézard vivipare est 
absent et le lézard agile plutôt rare. Dans ces conditions, les vipères adultes n’en 
consomment pas ou exceptionnellement (MONNEY 1990). Ce n’est pas le cas dans 
l’Oberland bernois où CAVIN (1993) а dénombré localement plus de 400 lézards 
vivipares à l’hectare, ce qui contribue à en faire une proie habituelle des vipères 
aspics, jeunes et adultes (MONNEY 1993). Cette abondance de petites proies pourrait 
favoriser les vipères de petite taille. Il est également à relever qu’une taille réduite 
peut être avantageuse pour la thermorégulation en zone de montagne. 

Plusieurs auteurs ont tenté d’expliquer le taux de mélanisme élevé, souvent 
voisin de 50%, au sein de populations de V.berus aussi bien alpines que de plaine. En 
effet, si comme cela a été démontré par BLANCHARD & BLANCHARD (1940) chez 
Thamnophis s.sirtalis le mélanisme chez les vipères est un caractère récessif ne 
s'exprimant que chez les homozygotes, une forte proportion d’individus noirs dans 
une population indique que cette coloration présente des avantages adaptatifs 
importants qui permettent son maintien. Le principal avantage sélectif pour une vipère 
d’être noire est lié à une thermorégulation plus efficace, avec toutes les conséquences 
métaboliques que cela peut entraîner: croissance plus rapide, prolongation de la 
période active, meilleure activité trophique (GIBSON & FALLS 1979; FORSMAN & As 
1987). Cela pourrait donc également permettre aux serpents d’exploiter des milieux 
plus frais et plus humides. Si Forsman et Às ne trouvent pas de différence signi- 
ficative entre les deux phénotypes, plusieurs auteurs ont pu montrer que les péliades 
mélaniques sont plus grandes ou plus lourdes que les normales (ANDRÉN & NILSON 
1981, 1983; MADSEN & STILLE 1988; LUISELLI 1992, 1993; CAPULA & LUISELLI 1994; 
Monney ег al. 1995). Andrén et Nilson pensent que le taux de mélanisme élevé au 
sein d’une population résulte d’un équilibre entre les avantages que procure une 
grande taille dans la reproduction (femelles plus fécondes et mâles plus puissants lors 
des combats prénuptiaux) et la plus grande vulnérabilité des vipères mélaniques vis-à- 
vis des prédateurs. Luiselli et ses collègues obtiennent des résultats similaires mais 
pensent que le mélanisme présente des avantages sélectifs essentiellement chez les 
femelles. En effet, la mortalité suite à la parturition semble inférieure chez les 
femelles mélaniques (LUISELLI 1992) et ces femelles peuvent d’autre part se 
reproduire plus régulièrement que les normales (CAPULA & LUISELLI, 1994). De plus, 
ces auteurs constatent que le taux de mélanisme est significativement plus bas chez 
les mâles que chez les femelles, respectivement 13% (n=46) et 35% n=37). 

Nos résultats dans l’Oberland bernois vont dans le même sens que ceux 
d’Andrén & Nilson et de Luiselli et collaborateurs, les péliades mélaniques étant plus 
lourdes et (ou) plus longues que les normales. Nous avons également mis en évidence 
une fécondité supérieure chez les femelles mélaniques (MONNEY ef al. 1995), mais 
nous ne pouvons par contre pas évaluer de manière précise l’importance de la morta- 
lité des femelles postparturientes. Quant au taux de mélanisme, il n’est pas signifi- 
cativement différent entre males et femelles, mais la tendance semble étre la méme, 
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respectivement 44 et 51%. Nous retrouvons cette méme tendance dans les trois 
populations de vipères aspics étudiées, ce qui semble démontrer que cette coloration 
est particulièrement avantageuse pour les femelles des deux espèces. 

La niche écologique de V.aspis et V.berus dans les Alpes italiennes présente 
d'importantes différences. Les types d’habitats utilisés ne sont pas les mêmes et le 
régime alimentaire des jeunes est différent (LUISELLI et al. 1995). Cela n’est pas le cas 
dans la zone de contact de l’Oberland bernois où les deux espèces semblent occuper 
une niche écologique similaire, comme c’est également le cas en Loire-Atlantique 
(SAINT GIRONS 1975). Malgré cette similitude, V.aspis semble subir des pressions de 
sélection très différentes de celles de V.berus. En effet, non seulement le taux de 
mélanisme chez cette espèce est plus faible que chez V.berus, mais ce sont les indi- 
vidus normalement colorés qui présentent un avantage pondéral. Le nombre d’em- 
bryons et le poids des femelles étant positivement corrélés (NAULLEAU & SAINT 
GIRONS 1981; MONNEY 1994), les femelles normales contribuent à contre-sélectionner 
le mélanisme. On peut également soupçonner un taux de survie supérieur chez les 
femelles normales postparturientes, comme cela a été démontré par Luiselli pour les 
femelles mélaniques de V.berus. Si le maintien d’un taux de mélanisme élevé chez 
V.berus dans notre station peut s'expliquer par un plus grand succès dans la 
reproduction, il est plus difficile d'expliquer le maintien du mélanisme chez V.aspis. 
Dans l’Oberland, V.aspis est à la limite de ses possibilités de survie et au delà de la 
ligne de démarcation entre les deux espèces, elle ne pourrait vraisemblablement plus 
se reproduire sans entrer en hivernage avec ses embryons dans les utérus (MONNEY 
1995). Pourquoi donc le pourcentage de mélanisme, caractère qui semble pouvoir 
augmenter les performances thermorégulatrices, est-il inférieur chez l’espèce la plus 
sensible aux conditions thermiques ? MADSEN & STILLE (1988) suggèrent que la 
disponibilité en proie du milieu peut avoir une influence sur le taux de mélanisme au 
sein d’une population de vipères, une pénurie en proie ayant selon eux un impact 
négatif plus important sur les grands individus. Cette hypothèse, qui contredit les 
résultats d’ANDRÉN (1982), ne nous paraît guère plausible pour notre station. Nous 
pensons que la pression des prédateurs, et donc indirectement les types d’habitats 
occupés par les vipères, et dans une moindre mesure leurs conditions d'humidité, sont 
des facteurs essentiels déterminant le taux de mélanisme au sein d’une population 
porteuse de ce gène. Dans notre station de l’Oberland bernois, la ligne de démarcation 
relativement étroite entre les deux espèces correspond au passage progressif d’un 
milieu plutôt buissonnant et ouvert, vers un milieu plus fermé, constitué d’une forêt 
fraîche, humide et clairièrée. La pression des prédateurs potentiels sur les vipères, 
essentiellement les rapaces diurnes et les corvidés, bien représentés sur notre terrain, 
est de toute évidence plus forte en milieu ouvert et non forestier, ce qui pourrait 
contre-sélectionner le mélanisme. L’avantage pondéral des femelles aspics normales 
ne serait pas dû à une croissance accélérée, plus rapide que chez les mélaniques, mais 
bien au contraire а un taux de survie et à une moyenne d’âge plus élevée. Si l’on 
compare la taille moyenne des plus petites femelles aspics reproductrices, soit la taille 
des femelles lors de leur première reproduction, on constate que les normales sont 
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significativement plus petites que les mélaniques, leur longueur totale étant 
respectivement 49.37+2.66 cm (n=8) et 51.50+0.80 cm (n=8) (t=2.157, d.f.=14, 
p=0.049). Cette méme tendance est encore plus marquée chez V.berus, les plus petites 
femelles mesurant respectivement 46.81+1.53 ст (N=8) et 49.02+1.03 cm (n=8) 
(t=3.379, d.f.=14, p=0.004). Si l’on admet que, pour une même espèce, l’âge de ces 
femelles est identique, le taux de croissance semble plus rapide chez les individus 
noirs des deux espèces. Si les mâles normaux de l’Oberland ne sont pas plus lourds en 
moyenne que les mélaniques, ils sont significativement plus trapus. Cela pourrait 
également refléter un âge plus avancé pour une longueur donnée, et donc un taux de 
croissance inférieur à celui des males mélaniques, ou tout simplement une meilleure 
condition physique que ces derniers. Il est intéressant de constater qu’en Italie 
centrale, dans des conditions très différentes, la tendance semble être identique, mâles 
et femelles de vipères aspics normalement colorés étant également plus trapus, ce qui 
suggère un âge moyen plus avancé chez ces individus. Une croissance plus rapide des 
vipères noires a déjà été décrite chez les mâles de V.berus (MADSEN & STILLE (1988) 
et chez les femelles de cette espèce (LUISELLI et al. in prép.), alors que les résultats de 
FORSMAN (1993) sembleraient contredire ces observations. 

Si l’on compare les taux de mélanisme dans les trois stations étudiées avec 
ceux observés dans d’autres populations, il en ressort clairement que le type d’habitat, 
essentiellement la couverture forestière, joue un rôle primordial. En Italie centrale et 
dans les Préalpes fribourgeoises, les vipères aspics sont primairement liées à des 
hêtraies et les taux de mélanisme dépassent 50%. Il en est de même pour la station 
préalpine étudiée par Naulleau, à l’étage subalpin dominé par l’épicéa. Au contraire, 
plusieurs stations colonisées par la péliade dans les Préalpes fribourgeoises sont 
complètement nues, dépourvues d’arbres voire de buissons, et le taux de mélanisme 
est de l’ordre de 10% (9.5%, n=21 pour l’une d’entre elles, température moyenne et 
hauteur des précipitations moyennes annuelles resp. 0-5°С et 2000-2400 mm). А 
Горрове, dans une vaste tourbière du Jura suisse (Température et hauteur des préci- 
pitations moyennes annuelles resp. 0-5°C et 1600-2000 mm), milieu essentiellement 
forestier, le taux de mélanisme chez la péliade est de 66% (n=18). 

Dans la vallée de l’Oberland bernois que nous avons étudiée, nous connaissons 
deux stations extrêmes situées au-dessus de la limite supérieure de la forêt, à plus de 
1900 т d'altitude. Dans la première station, qui n’est colonisée que раг V.aspis, 15% 
des vipères sont mélaniques (n=13), et dans la seconde, qui n’abrite que V.berus, le 
taux de mélanisme est de 17% (n=6). Bien que notre échantillon soit petit, 11 semble 
indiquer une même tendance pour les deux espèces vivant dans un milieu ouvert. 

A notre avis, et comme l’avait déjà relevé KJAERGAARD (1981) pour V.berus, 
les populations de vipères aspics et péliades à forts pourcentages d’individus noirs 
semblent être des populations primairement forestières qui sont liées à des forêts 
plutôt fraîches et humides. L'étude très détaillée de Reinert (1984) sur l’occupation 
spatiale de Crotalus horridus en Pennsylvanie semblerait à priori renforcer cette 
hypothèse. L’auteur démontre une utilisation de l’habitat significativement différente 
entre les deux phénotypes. Les crotales mélaniques “préfèrent “ la forêt claire de grands 
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arbres, avec du bois mort, les normalement colorés “préférant” la jeune forêt, avec une 
importante couche de feuilles mortes. Nous ne pensons pas cependant qu’au sein d’une 
même population de vipères, les individus noirs occupent préférentiellement les 
habitats les plus fermés, les individus normaux les habitats les plus ouverts (LUISELLI et 
al. 1994). La pression de sélection ne se manifeste pas sur le comportement individuel 
des vipères, mais sur la population entière. 

S'il est indéniable que les vipères mélaniques sont avantagées pour leur ther- 
morégulation, nous n’avons cependant pas relevé, chez les femelles reproductrices, de 
différences notables quant aux dates des parturitions entre les deux phénotypes. Cela 
est très curieux, car la durée de la gestation est probablement le critère le plus sensible 
d’une meilleure thermorégulation. Il est cependant possible que les différences liées à 
l’emplacement (donc la durée de l’insolation), ou au comportement, soient suffi- 
samment grandes pour masquer l'influence de la coloration (SAINT GIRONS comm. 
pers.). En ce qui concerne la durée de la période active, les rythmes journaliers 
d’activité ou les cas d’exposition à l’extérieur dans des conditions climatiques 
extrêmes, l'influence de la coloration nous paraît négligeable. Ainsi, le mélanisme ne 
semble pas avantager les femelles gravides en accélérant l’embryogénèse, alors qu’il 
semble favoriser un taux de croissance accru avec tous les avantages qui y sont liés. 


RÉSUMÉ ET CONCLUSION 


La comparaison de la taille et du mélanisme chez V.aspis et V.berus provenant 
de différentes régions nous amène aux conclusions suivantes: 

Dans une zone de contact entre V.aspis et V.berus dans l’Oberland bernois, 
V.berus est plus petite que V.aspis. Cela n’est pas le cas en Loire-Atlantique, à la 
limite nord de l’aire de répartition de V.aspis. 

V.berus de l’Oberland bernois semble être une forme naine de montagne. Sa 
taille moyenne et sa taille maximale sont nettement inférieures à celles de V.berus 
vivant dans les Alpes italiennes et les pays nordiques. Au contraire, la taille moyenne 
relativement faible de V.aspis dans l’Oberland semble être uniquement due à des 
facteurs climatiques et alimentaires, comme en témoignent ses tailles maximales 
comparables à celles des autres populations étudiées. 

La différence entre les taux de mélanisme chez V.aspis et chez V.berus dans 
l’Oberland semble être en relation avec les types d’habitats fréquentés par ces deux 
espèces, soit un milieu essentiellement forestier pour V.berus, et un milieu plus ouvert 
et buissonnant pour V.aspis. Les conditions microclimatiques et la pression des pré- 
dateurs ne sont pas les mêmes dans ces deux milieux. 

Comme en témoigne la comparaison des taux de mélanisme au sein de diffé- 
rentes populations de vipères, un milieu forestier à caractère humide semble favoriser 
le mélanisme chez les deux espèces, à l’inverse d’un milieu ouvert. 

Un taux de mélanisme plus élevé chez les femelles que chez les mâles est 
observé dans toutes les stations étudiées; cela semble indiquer que le mélanisme est 
particulièrement avantageux pour les femelles des deux espèces et (ou) que ces 
dernières sont moins vulnérables à la prédation que les mâles mélaniques. 
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Chez les deux espèces, le mélanisme semble accélérer le taux de croissance 
des vipères, mais ne semble pas avoir une influence notable sur la vitesse de l’em- 
bryogénèse. 

La tendance des vipères péliades mélaniques à être plus lourdes que les 
normales, et celle des vipères aspics normales à être plus lourdes que les mélaniques 
ne semblent pas être un cas particulier et se retrouvent dans des régions très diffé- 
rentes. 

L'avantage pondéral des vipères aspics normales pourrait être dû à leur âge 
moyen supérieur, conséquence d’une croissance plus lente et d’un taux de prédation 
inférieur, alors que l’avantage pondéral des vipères péliades mélaniques serait dû à un 
taux de croissance plus rapide, mais à une moyenne d’age identique à celle des 
vipères normales. 

Le mélanisme est un phénomène encore mal connu et ce caractère ne concerne 
probablement pas que la seule coloration (DUGUY & SAINT GIRONS 1988), ce caractère 
ne concerne probablement pas que la seule coloration, le génotype des individus 
semble modifié de façon notable, comme en témoigne une variation accrue de l’écail- 
lure chez les couleuvres mélaniques. 
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